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Resumen
Honrubia, M. 2009. Las micorrizas: una relación planta-hongo
que dura más de 400 millones de años. Anales Jard. Bot. Madrid
66S1: 133-144.
Se define el concepto de micorriza en un sentido amplio, como
una simbiosis no necesariamente mutualística, para incluir las re-
laciones tróficas de hongos micorrícicos con plantas “inferiores”
y plantas aclorofílicas. Se realiza una revisión bibliográfica sobre
el origen y diversificación de las micorrizas. Se evidencia el carác-
ter pionero de la micorriza arbuscular formada por los Glome-
romycota y se resalta su importancia en el proceso de ‘terrestria-
lización’. Se comenta la formación cronológica de los restantes
tipos de micorrizas. Se denota la evolución independiente y re-
currente de las ectomicorrizas, formadas por Basidiomycota y
Ascomycota inicialmente saprófitos, que sugiere una versatili-
dad en las estrategias nutricionales de estos hongos, como res-
puesta adaptativa a los cambios ambientales. Similares respues-
tas debieron ser la causa del origen de las singulares micorrizas
ericoides, arbutoides y heliantemoides. Se expone la particular
relación trófica entre plantas aclorofílicas como Monotropa o de
orquídeas en sus fases hetrotróficas con sus hongos simbiontes.
Finalmente, se comenta la reciente evolución de sistemas radi-
cales micotróficamente independientes. 
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Abstract
Honrubia, M. 2009. The Mycorrhizae: a plant-fungus relation
that has existed for more than 400 million years. Anales Jard.
Bot. Madrid 66S1: 133-144 (in Spanish).
The concept of mycorrhiza is considered in a wide sense, as a not
necessarily mutualistic symbiosis, covering the trophic relations
of mycorrhizal fungi with “inferior” and achlorophyllics plants.
A bibliographical review of the origin and diversification of myc-
orrhizae is made. The pioneering characteristics of the arbuscu-
lar mycorrhiza formed by Glomeromycota are discussed, em-
phasizing its importance during the terrestrialization processes.
The chronological appearance of the other types of mycorrhizas
is discussed. The independent and recurrent evolution of the ec-
tomycorrhizas formed by Basidiomycota and Ascomycota is dis-
cussed; their saprobiont or parasite origin points to the versatile
nutritional strategy of these fungi, in adaptative response to en-
vironmental changes, as does the origin of the singular ericoid,
arbutoid and helianthemoid mycorrhizas. The particular trophic
relation between achlorophyllic plants, such as Monotropa and
orchids, in their heterotrophic phases, with their “mycorrhizal”
fungi is also described. Finally, the recent evolution of the non
mycotrophic root systems is commented on.
Key words: Mycorrhizae, origin, evolution, symbiosis.
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Definición y concepto de micorrizas 
El término micorriza, que literalmente significa
“hongo-raíz”, fue propuesto por Frank (1885), para
definir asociaciones simbióticas (“vivir conjuntamen-
te dos o más organismos”), mutualistas, no patógenas,
entre raíces de plantas y micelios de hongos, en las que
ambos resultan beneficiados. 
Actualmente, el concepto de “micorriza” se consi-
dera en un sentido más amplio, para dar cabida a
aquellas asociaciones simbióticas hongo-planta que
no se establecen en raíces, sino en otros órganos de
contacto, especializados para el intercambio de nu-
trientes, como ocurre en orquídeas y otras plantas
aclorofílicas y en otras “plantas inferiores”, carentes
de verdaderas raíces.
El carácter heterótrofo de los hongos les condiciona
a obtener su fuente carbonada a partir de otros orga-
nismos. Los hongos micorrícicos reciben directamente
de las plantas los azúcares que precisan para desarro-
llarse. A cambio captan del suelo y ceden a sus hospe-
dantes vegetales los nutrientes minerales y el agua que
éstos necesitan para crecer. Básicamente, en ello con-
siste la simbiosis micorrícica. Sin embargo, en el caso
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de las plantas aclorofílicas, el flujo de nutrientes, in-
cluidos los azúcares, es unidireccional, desde el hongo
a la planta. Es decir, no hay un mutualismo trófico apa-
rente en sentido estricto, aunque sí una simbiosis (“vi-
vir conjuntamente dos o más organismos”), en la que,
al menos, uno de los partícipes resulta beneficiado. 
Se reconocen distintos tipos de micorrizas (Honru-
bia & al., 2002; Barea & Honrubia, 2004; Smith &
Read, 2008), en función de las especies fúngicas y ve-
getales que establecen la asociación y en función de su
estrategia nutricional, que posibilita una penetración
intracelular, o no, por parte del hongo dentro de las
células corticales de la raíz del vegetal. En cualquier
caso, en todos los tipos de micorrizas, se establece una
interfase de contacto íntimo entre hifas y células vege-
tales, donde se produce el intercambio de nutrientes
de manera bidireccional (los nutrientes minerales son
transvasados disueltos en agua desde el hongo a la
planta, mientras ésta cede al hongo los azúcares pro-
cedentes de su actividad fotosintética) o unidireccio-
nal, como hemos indicado para orquídeas y plantas
aclorofílicas.
Las micorrizas requieren un desarrollo planta (raíz)-
hongo (micelio) sincronizado, pues las hifas fúngicas
solo colonizan raíces jóvenes, excepto en orquídeas, en
las que el hongo puede infectar células del tallo. La
planta, en cualquier caso, es quien realmente controla
la intensidad de la simbiosis, por el crecimiento de su
raíz, pero también por la digestión de la interfase de in-
tercambio, en las endomicorrizas, o por la formación
de un singular tipo de raíz (secundaria y de crecimien-
to limitado), en el caso de las llamadas ectomicorrizas.
La raíz constituye en realidad un nicho ecológico don-
de se desarrolla el hongo, que éste aprovecha (Brun-
drett, 2002).
Esta disparidad de tipos y estrategias nutricionales
son producto de un proceso prolongado y selectivo en
cuanto a los grupos fúngicos beneficiados, como vere-
mos a continuación. 
Origen de las micorrizas
Paleozoico, del Ordovícico al Devónico: 
el triunfo de las micorrizas arbusculares
Contextualización del proceso 
de terrestrialización
Numerosos estudios paleobotánicos, morfoanató-
micos y filogenéticos basados en técnicas moleculares
evidencian que la coevolución mantenida entre hon-
gos micorrícicos y raíces de plantas se remonta al Pa-
leozoico, hace más de 400 millones de años (Ma), con
el origen de las primeras plantas terrestres. De hecho,
los ancestros de los actuales briófitos y helechos ya
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presentaban asociaciones que recuerdan a las ahora
conocidas como micorrizas arbusculares.
Conviene recordar que, en el tiempo en que tuvo
lugar la “terrestrialización” (Selosse & Le Tacon,
1998: colonización de ambientes terrestres por parte
de las plantas), la Tierra era muy diferente de como la
conocemos ahora, especialmente en términos de pa -
leogeografía de los continentes, paleoclima y, por su-
puesto, biodiversidad. Además, en ese largo periodo
de tiempo, tuvieron lugar fenómenos geológicos (in-
tensa actividad volcánica, derivas continentales) y
climáticos (severas glaciaciones, prolongados perio-
dos de profunda sequía, globales y/o locales), que fue-
ron perfilando la biocenosis tal y como la entendemos
en la actualidad.
Concretamente en el Ordovícico (500-440 Ma), y fi-
nales del Cámbrico (544-500 Ma), periodo en el que se
inicia el “asalto” a los ambientes terrestres, los primiti-
vos embriófitos encontraron espacios con climas fríos
en las paleolatitudes más meridionales del gran conti-
nente Gondwana, opuestos al clima tropical, próximo
al ecuador, y los áridos y templados más alejados del
mismo, que podrían existir en el resto de paleoconti-
nentes, Laurencia, Siberia y Báltica, e incluso en el pro-
pio Gondwana. Las latitudes extremas de alguna de las
masas continentales, junto con las elevadas concentra-
ciones de CO2, –estimadas para dicho periodo hasta
veinte veces superiores a la actual–, la ausencia de fil-
tros que limitasen la entrada de rayos utravioleta, las
fuertes oscilaciones térmicas, etc., permiten especular
sobre los fotoperiodos (largos periodos de oscuridad
alternados con otros igualmente largos de luz), que de-
bieron sufrir los primeros fotobiontes terrestres, lo
cual condicionaría, sin duda, sus estrategias vegetati-
vas y reproductoras. Además, la disponibilidad de
agua, nutrientes minerales y materia orgánica era, ne-
cesariamente, muy inferior a la de nuestros tiempos.
En definitiva, tan exigentes condiciones ambientales
respaldan la idea de la importancia de la simbiosis en-
domicorrícica, como mecanismo de colonización de
aquellos paleoambientes progresivamente emergidos. 
Por otro lado, parece que la estrategia nutricional
de la simbiosis en hongos es incluso anterior a la es-
tructurada por los primitivos Glomeromycota y plan-
tas, según indican Yuan & al. (2005). De acuerdo con
estos autores, los fósiles encontrados en la Formación
Doushantou, en Weng’an, al sur de China, presentan
hifas estrechamente asociadas con cianobacterias o al-
gas cocoides, a modo de primitivas formas liquénicas,
datadas de una antigüedad de entre 551 y 635 Ma. 
Al igual que ocurriera con los hongos liquenizados,
que debieron surgir al menos varias veces durante 
la evolución, principalmente entre los Ascomycota,
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según las evidencias moleculares propuestas por Gar-
gas & al. (1995), la simbiosis micorrícica hubo de apa-
recer en repetidas ocasiones a lo largo del tiempo y en
diferentes lugares de la geografía emergida del Paleo-
zoico. Sin embargo, y a diferencia del mutualismo 
liquénico, las formas fúngicas que inicialmente se “es-
pecializaron” en la simbiosis micorrícica (Glome-
romycota) fueron mucho menos diversas, aunque con-
siguieron estabilizarse morfológicamente y, prác -
ticamente, se han mantenido iguales hasta nuestros
días. Otros tipos de micorrizas, como las ectomicorri-
zas, en las que Ascomycota y Basidiomycota adquieren
singular relevancia, surgirán muy tardíamente, en
otras situaciones ambientales, como veremos más
adelante. 
En este sentido, tanto Ascomycota como Basidiomy-
cota han mantenido evolutivamente estrategias nutri-
cionales más versátiles que los Glomeromycota e in-
cluso Zygomycota, puesto que, como sugieren Gargas
& al. (1995), las asociaciones mutualistas liquénicas,
principalmente las establecidas por aquéllos, han sur-
gido repetidas veces desde las otras formas nutricio-
nales fúngicas (parásitas y saprobias). Mientras que,
por su parte, los hongos ectomicorrícicos, mayorita-
riamente pertenecientes a Ascomycota y Basidiomyco-
ta, tuvieron su origen en formas saprotróficas (Hibbet
& al., 2000), lo que sugiere, en cualquier caso, que di-
chas asociaciones fúngicas son inestables y evolutiva-
mente dinámicas.
Una última reflexión, antes de centrarnos en los da-
tos que evidencian el origen de las micorrizas, nos
sitúa en el tránsito entre los periodos Ordovícico y
Silúrico (445-447 Ma), cuando ocurrió el segundo
mayor de los eventos de extinción, en términos de
porcentaje de géneros desaparecidos, en la historia de
la Tierra. Una profunda glaciación esquilmó buena
parte de la biodiversidad marina que se había desa-
rrollado desde el Cámbrico y, sobre todo, a lo largo
del Ordovícico. Sin duda, ello influyó en los todavía
tímidos intentos de “terrestrialización” de plantas y
hongos, que debemos entender que se produjeron de
una manera gradual, reiterada y reversible, y espacial-
mente dispersa. 
Asumidas, pues, las exigentes condiciones ambien-
tales que debieron existir en dicho periodo, la coinci-
dencia en tiempo y espacio de micobiontes y foto-
biontes posibilitó el establecimiento de la asociación
simbiótica para colonizar los nuevos ambientes de la
interfase suelo-atmósfera (Selosse & Le Tacon, 1998).
Los micobiontes ya tendrían desarrollada una alta ca-
pacidad de prospección tridimensional para la capta-
ción de los todavía muy escasos nutrientes disponibles
en los sustratos emergentes, mientras que los foto-
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biontes estarían ya adaptados a la captación de foto-
nes y su conversión en azúcares y preadaptados al in-
tercambio gaseoso (Selosse, 2005). La relación trófica
(claramente mutualística en este caso) se establecería
a nivel de los órganos de fijación del fotobionte. Su
eficiencia resultó tal que ha perdurado más de 400
Ma, sin apenas cambios en el componente fúngico
(Glomeromycota) y con enorme diversificación en sus
hospedantes fotobiontes, con desarrollo de verdade-
ras raíces y complejas estucturas aéreas (cormo y siste-
mas florales), muy evolucionadas. 
Interpretación del registro fósil
Redecker & al. (2000) estiman en unos 460 Ma la
antigüedad de las esporas e hifas fósiles encontradas
en el Ordovícico de Wisconsin, que presentan una ex-
traordinaria semejanza con las de los actuales Gloma-
les, Glomeromycota (Schüßler & al., 2001), y consti-
tuyen las primeras evidencias de la existencia de los
hongos formadores de las micorrizas arbusculares
(Redecker, 2002).
Estos hallazgos constatan, por un lado, la coexisten-
cia de los primitivos Glomales con las primeras plan-
tas, en el inicio de la colonización de ambientes terres-
tres; mientras que, por otro lado, evidencian que la di-
vergencia del clado Ascomycota/Basidiomycota respec-
to del de Zygomycota/Glomeromycota ocurrió con
anterioridad, lo que coincide con lo propuesto por
Berbee & Taylor (2001), que establecen dicha diver-
gencia en unos 620 Ma. Así pues, parece evidente que,
previa a la aparición de los Glomales, no se desarrolló
la simbiosis micorrícica entre hongos y plantas, pero
posteriormente habrán de ser varios clados fúngicos
los que la establezcan, con el consiguiente impacto so-
bre los ecosistemas terrestres (Redecker & al., 2000). 
La importancia de los beneficios, que hoy día cono-
cemos, que conlleva la simbiosis micorrícico-mutua-
lista entre hongos y plantas en relación con la coloni-
zación de los adversos ambientes terrestres del Pa -
leozoico, fue propuesta por Pirozynski & Malloch
(1975) y ampliamente fundamentada sobre los conti-
nuados descubrimientos habidos en los registros fósi-
les de las rocas sedimentarias de Rhynia Chert, en Es-
cocia (Taylor & al., 2004), datados en unos 408 Ma
(principios del Devónico).
Efectivamente, la presencia de Glomales fósiles en-
contrados en el Ordovícico (Redecker & al., 2000) no
asegura, sin embargo, el definitivo establecimiento de
la simbiosis micorrícico-arbuscular en este periodo.
Los primeros datos relativos al desarrollo de estructu-
ras simbióticas en estos paleoecosistemas confirma-
ron la presencia de arbúsculos, con su tronco basal 
y ramificaciones bien conservados, en el interior de
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células parenquimáticas de rizomas de Aglaeophyton
(= Rhynia) major del Devónico temprano (Remy &
al., 1994; Taylor & al., 1995), lo que refuerza la idea 
de que los hongos micorrícico-arbusculares fueron
esenciales para el éxito de las primeras plantas te-
rrestres. 
Recientemente, Krings & al. (2007) han descrito la
presencia de hifas aseptadas, hifas portadoras de vesí-
culas y esporas en más del 95% de los fragmentos es-
tudiados de rizomas de Nothia aphylla (pequeño es-
porófito, fósil vascular, afín a las Zosterophyllophyta),
que recuerdan extraordinariamente a estas mismas es-
tructuras formadas por los hongos endomicorrícicos
actuales. La ausencia de arbúsculos, en este caso, no
contradice el posible carácter mutualista de los hon-
gos responsables de tales estructuras, ya que tenemos
ejemplos actuales similares, en pteridófitos como Psi-
lotum nudum (Duckett & Ligrone, 2005) y hepáticas
como Marchantia (Russell & Bulman, 2005). Otra di-
ferencia encontrada en los endófitos de Nothia res-
pecto de los Glomales actuales es que tampoco llegan
a formar “coils” (enrollamientos típicos del hongo) in-
tracelulares, como ocurre en la mayor parte de los
hongos micorrícicos de plantas sin flores. Ello podría
ser debido a que los Glomeromycota del Devónico, o
incluso anteriores del Silúrico, no fueran exactamente
iguales a los actuales, como argumentan Berbee &
Taylor (2007). Hay que entender, efectivamente, que
la diversidad no sólo de Glomeromycota, sino de As-
comycota, Basidiomycota, y en general de todos los or-
ganismos vivientes en el Paleozoico, sería necesaria-
mente distinta, y probablemente menor, de la existen-
te en nuestros días. Además, resulta obvio recordar
que los registros fósiles representan una visión limita-
da de la biodiversidad de una época concreta, ya que
su registro es siempre parcial y localizado geográfica-
mente. 
Otra incógnita que plantean los hongos encontra-
dos en los fósiles del Devónico de Rhynia es relativa a
la forma de dispersión de las esporas intracelulares,
que además están asociadas a hifas (Berbee & Taylor,
2007). Sin duda, cualquier especulación podría adver-
tirse al respecto. Ahora bien, no podemos obviar las
similitudes existentes respecto de los actuales Glome-
romycota, cuyas esporas, aunque nunca intracelulares,
sí pueden formarse de manera intrarradical, como
ocurre en Glomus intrarradices. Por otro lado, esta es-
pecie, en asociación con palmeras del género Phoenix,
llega incluso a formar estructuras pseudoestromáti-
cas, junto con el tejido radical (Dreyer & al., en pre-
paración), de difícil interpretación en el contexto del
ciclo reproductivo del hongo. 
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Divergencia cronológica entre el registro fósil 
y el “reloj molecular”
Si bien el registro fósil establece la aparición de las
primeras plantas terrestres en unos 480-460 Ma de an-
tigüedad, estimaciones basadas en análisis molecula-
res de secuenciación en proteómica sugieren una mu-
cho más temprana terrestrialización (Heckman & al.,
2001). Estos autores consideran que la colonización
habría tenido lugar hace unos 600 Ma y que tanto al-
gas verdes como hongos “superiores” habrían apare-
cido en la Tierra hace más de 900 Ma, remontándonos
así hasta el Proterozoico del Precámbrico. 
Este conflicto cronológico, surgido entre la escala
de tiempo geológico y evolutivo basada en el registro
fósil y la basada en el “reloj molecular”, obedece a que
el primero es, sin duda, incompleto y de difícil inter-
pretación, mientras que el segundo está basado en
asumir cambios lineares en el tiempo en secuencias de
ADN o proteínas muy concretas. En todo caso, am-
bos resultan todavía grandemente limitados.
Es evidente, pues, que son necesarios más estudios,
que introduzcan datos fósiles y moleculares para al-
canzar una correcta aproximación al devenir evoluti-
vo en tiempos de la terrestrialización. En este sentido,
Berbee & Taylor (2007), basados también en técnicas
moleculares de alineamiento de aminoácidos en genes
que codifican proteínas y en la posición de nucleóti-
dos del ADN-ribosómico y asumiendo las evidencias
fósiles de presencia de organismos terrestres en el
Devónico, estiman que el clado de los Glomeromyco-
ta se originó al menos hace 460 Ma, y en consecuencia
la terrestrialización no pudo ser muy anterior. Simila-
res resultados ya fueron concluidos por Simon & al.
(1993), mediante secuenciación de genes del ADN-
ribosómico en doce especies de hongos micorrícico-
arbusculares, estimando el origen de los Glomeromy-
cota y su diversificación en las tres familias actualmen-
te reconocidas (Glomáceas, Acaulosporáceas y Gigas-
poráceas) entre los 353 y 462 Ma de antigüedad.
Parece existir, por consiguiente, unanimidad en
considerar: a) la existencia de los Glomeromycota des-
de al menos el Ordovícico (Redecker & al., 2000),
como precursores de los actuales hongos responsa-
bles de la micorriza arbuscular; b) que tales estructu-
ras endotróficas se remontan al Devónico temprano
(Taylor & al., 2004); c) que ya entonces las primitivas
micorrizas arbusculares deberían ser funcionales, a te-
nor de las evidencias anatómico-estructurales de la in-
fección, con células vegetales presentando paredes tí-
picamente engrosadas y pigmentadas y con material
granular cubriendo las hifas infectivas (Berbee & Tay-
lor, 2007), y finalmente d) que la endosimbiosis mi-
corrícica hongo vs. planta fue transcendental (Pyro-
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zinski & Malloch, 1975) en el proceso de terrestriali-
zación.
Evidencias actuales sobre el origen 
de las micorrizas arbusculares
En una reciente, y muy completa, revisión sobre la
distribución filogenética y evolución de las micorrizas
en las plantas terrestres, Wang & Qiu (2006) confirman
que el 80 y 92%, respectivamente de las especies y fa-
milias de plantas testadas, son micorrícicas, y que son
precisamente las micorrizas arbusculares las predomi-
nantes, estando además presentes entre las plantas más
primitivas, como hepáticas, pteridófitos y las gimnos-
permas más antiguas. Concluyen igualmente que las ec-
tomicorrizas se desarrollaron en evolución paralela, re-
petidas veces, más tardíamente y de forma indepen-
diente de las micorrizas arbusculares. Esta hipótesis es
respaldada por Brundrett (2002, 2008), que estudia la
evolución de raíces y micorrizas de plantas terrestres. 
Numerosos artículos (Wang & Qiu, 2006) eviden-
cian que los actuales briófitos, hepáticas y pteridófitos
(Read & al., 2000) presentan, en sus rizoides y raíces
respectivamente, estructuras celulares funcional y
morfológicamente similares a las micorrizas arbuscu-
lares formadas por los Glomeromycota en raíces de
plantas “superiores”. Efectivamente, a pesar de la au-
sencia de verdaderas raíces en los briófitos, incluidas
las hepáticas, las asociaciones de sus talos con estos
hongos son consideradas como micorrizas en sentido
amplio (Brundrett, 2008) o como asociaciones antece-
soras de las verdaderas micorrizas (Nebel & al., 2004;
Kottke & Nebel, 2005). Recientemente, Ligrone & al.
(2007) estudian las asociaciones de Haplomitrium,
Conocephalum, Fossombronia y Pellia con Glomus,
mientras que Monoclea aparece relacionada con Acau-
lospora; sugieren un origen antiguo de los Glome-
romycota estudiados, aunque estiman la presencia de
estos hongos (principalmente los Glomus, que forman
micorrizas arbusculares en plantas “superiores”) en
táxones de hepáticas tan separados, más fácilmente
explicable considerando un cambio de hospedante
desde los traqueófitos hacia las hepáticas. Por su par-
te, Duckett & al. (2006) defienden la temprana evolu-
ción de la simbiosis de los Glomeromycota, al estudiar
la colonización inter e intracelular de estos hongos en
talos de Treubia. En cualquier caso, la realidad confir-
ma la formación de micorrizas, en su concepto am-
plio, entre los Glomeromycota con algunas hepáticas
actualmente existentes.
No solamente han sido descritas asociaciones sim-
bióticas de hepáticas con Glomeromycota, sino tam-
bién con otros grupos fúngicos, como Ascomycota y
Basidiomycota (Read & al., 2000; Wang & Qiu, 2006).
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Resultan especialmente interesantes los datos aporta-
dos por Pressel & al. (2008), que confirman la presen-
cia de Rhizoscyphus (Hymenoscyphus) ericae en los 
rizoides de Pachyschistochila (Schistochilaceae, Junger-
manniidae). Este ascomiceto, cuya capacidad de for-
mar micorrizas con otras hepáticas ya había sido cons-
tatada por Read & al. (2000), es la principal especie
responsabe de la “micorriza ericoide”, típica de los gé-
neros Erica, Calluna y Vaccinum, entre otras ericáceas.
Ello sugiere que su capacidad como hongo micorríci-
co con hepáticas podría haber precedido al estableci-
miento de su mutualismo con sus actuales hospedantes
naturales, teniendo en cuenta que el origen de las
Schistochilaceae se produjo en el Triásico (Pressel & al.,
2008), muy anterior a la aparición de las Ericas, como
veremos más adelante. También nos alerta de la versa-
tilidad nutricional de estos hongos, con potencialidad
asociativa con grupos vegetales muy dispersos. 
La asociación entre hepáticas foliosas con algunos
Basidiomycota ha sido igualmente constatada. Read &
al. (2000) comentan la presencia de doliporos en estu-
dios ultraestructurales de los gametófitos subterrá -
neos aclorófilos de Cryptothallus y sus aliados foto-
sintéticos Aneura. Aislamientos de estos hongos mos-
traron su capacidad para establecer ectomicorrizas
con Betula, lo que evidencia su potencialidad en inter-
conectar los sistemas radicales del abedul con el ga-
metófito aclorofílico de la hepática (Read & al., 2000). 
Los musgos han sido objeto de un reciente estudio
en el que Zhang & Guo (2007) confirman la presencia
de estructuras como esporas en la superficie y vesícu-
las y “coils” (incluidas hifas inter e intracelulares) en
tejidos gametofíticos de catorce especies de musgos.
También ha sido descrita la micorriza arbuscular entre
Glomus claroideum y Anthocerops punctatus (Schüßler,
2000), en condiciones experimentales de cultivo. 
Por consiguiente, aunque Ascomycota y Basidiomy-
cota presenten la potencialidad y pudieran haber esta-
blecido esporádicas asociaciones simbióticas con las
primeras plantas terrestres, parece evidente que quie-
nes mejor debieron interpretar el concepto de mutua-
lismo con los rizoides u otros tejidos gametofíticos o
con las incipientes raíces de los esporófitos de pte-
ridófitos, en el inicio de la colonización terrestre, fue-
ron sin duda los ancestros de los actuales Glomero-
mycota. 
De finales del Paleozoico a mediados del 
Mesozoico: confirmación y preponderancia
de las micorrizas arbusculares
En este largo periodo de tiempo, que abarca unos
214 Ma, incluiríamos los periodos Carbonífero (360-
286 Ma) y Pérmico (286-245 Ma) del Paleozoico y los
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periodos Triásico (245-208 Ma) y Jurásico (208-146
Ma) del Mesozoico.
Si el Devónico se considera como el periodo de la
terrestrialización (aunque ésta se iniciara con ante -
rioridad, en el Silúrico, el Ordovícico e incluso el
Cámbrico), de adaptación a los nuevos espacios emer-
gentes y de excitante expansión de la diversidad de
plantas terrestres, el Carbonífero es el periodo de su
consolidación y diversificación. Se desarrollan los pri -
meros bosques, de pteridófitos; es el periodo de los li-
copodios arbóreos, de Lepidodendron, Sigillaria, Pa-
ralycopodites y otras formas leñosas que alcanzaban
los 60 m de altura. Pero también es el tiempo de Sella-
ginella, Equisetum e Isoëtes herbáceas, que han llega-
do hasta nuestros días.
El Pérmico es inicialmente una continuación del
Carbonífero; pero, a mitad del periodo, los grandes
pteridófitos irán cediendo espacio frente a las primiti-
vas gimnospermas, ginkgos, cicas y primeras coníferas,
entre otras, mejor adaptadas a los cambios climáticos,
tanto en su parte aérea como en la radical. Se produce
seguidamente una progresiva aridez, aunque el perio-
do concluirá, por contra, con una pronunciada glacia-
ción. El tránsito del Pérmico (Paleozoico) al Triásico
(Mesozoico) se caracteriza por el evento de extinción
más extensivo jamás habido en la Tierra. Se calcula
que, aproximadamente, el 95% de las especies mari-
nas y el 70% de las terrestres se extinguieron como
consecuencia de dicha glaciación. No obstante, es pre-
cisamente en este periodo de transición cuando se
constatan los registros de Gigasporaceae y Glomaceae
en raíces de cicas del Triásico (Phipps & Taylor, 1997).
Definitivamente, son las plantas con semillas las que
se imponen en el gran Pangea del Triásico, con predo-
minio de las coníferas en el norte, y helechos con semi-
llas y otros grupos de gimnospermas, en el sur. La di-
versificación de todos ellos persiste durante el Jurási-
co, donde encontramos, con la separación de Pangea,
claros predominios de Cupresáceas, Taxodiáceas y
Taxáceas en el hemisferio norte, y Araucariáceas y Po-
docarpáceas, que ya se habrían originado en el Triási-
co, en el sur. Las primeras angiospermas surgirán más
tarde, en el inicio del Cretácico, y adquirirán un rápido
y progresivo protagonismo en el paisaje vegetal hasta el
Cretácico superior (84-65 Ma), cuando tiene lugar su
dominancia ecológica (Carrión, 2003). 
Gametófito vs. esporófito: 
estado de micorrización
El exitoso cambio que supuso, en la evolución ve-
getal, pasar desde las formas gametofíticas haploides
de los briófitos a las diploides de los esporófitos de he-
lechos y sus derivadas gimnospermas y el resto de
M. Honrubia
plantas “superiores” no tuvo inicialmente, sin embar-
go, un paralelismo en el cambio de estrategia micotró-
fica, a pesar del creciente grado de complejidad ad-
quirido en los sistemas radicales. Es decir, de acuerdo
con el registro fósil, los datos filogenéticos y el conoci-
miento actual sobre presencia de micorrizas arbuscu-
lares entre las plantas a lo largo de la evolución, los
mecanismos moleculares y celulares que permiten el
“acomodo” (reconocimiento, penetración y desarro-
llo) del hongo (Genre & al., 2005, 2008) en rizoides y
raíces de gametófitos y esporófitos de plantas fueron
perfilados por los genomas haploides de los primeros
colonizadores (Bonfante & Genre, 2008), habiéndose
mantenido hasta nuestros días en buena parte de la di-
versidad de plantas actualmente existente. 
La presencia de hongos en los talos aclorofílicos de
los gametófitos de los primitivos pteridófitos obedece
más a una estrategia para asegurar la fuente carbona-
da por parte del haplonte vegetal que a un proceso de
mutualismo con el hongo. Sin embargo, la mayoría de
los esporófitos de pteridófitos presentan asociación
micorrícico-mutualística con Glomeromycota (Read
& al., 2000; Brundrett, 2002; Wang & Qiu, 2006). En-
tre ellos, Lycopodium, Selaginella, Angiopteris, Psilo-
tum, Botrychium, Osmunda, Pteris, Pteridium, Adian-
tum, Dryopteris, Cheilantes y otros muchos géneros y
algunos equisetos forman este tipo de micorrizas en
sus hábitats naturales.
Por su parte, todas las primitivas gimnospermas que
surgieron en este periodo adoptaron la micorriza 
arbuscular con Glomeromycota (Wang & Qiu, 2006;
Brundrett, 2008) como estrategia nutricional para co-
lonizar los ambientes cambiantes del Jurásico y Triá-
sico. Así, encontramos que cicas, zamias, encefalartos,
welwitcias, ginkgos, efedras, araucarias, agatis, podo-
carpos, sequoias, metasequoias, enebros, sabinas, tu-
jas, tejos y cipreses, entre otros, establecen micorriza
arbuscular. Solamente Wollemia (McGee & al., 1999),
Gnetum (Fassi, 1957; St. John, 1980; Onguene & Kuy-
per, 2001; Brundrett, 2002) y todas las pináceas pre-
sentan ectomicorrizas, como veremos más adelante.
Finalmente, cabe mencionar que existen claras evi-
dencias de que la micorriza arbuscular es la condición
primaria de los sistemas radicales de las angiospermas
(Brundrett, 2008), las cuales habrán de incorporarse
definitivamente al paisaje vegetal terrestre a lo largo
del siguiente periodo y su presencia se incrementará
durante el Terciario y Cuaternario. Ello hace del mu-
tualismo micorrícico-arbuscular uno de los más anti-
guos, abundantes y ecológicamente importantes en la
historia y evolución de la Tierra.
La estabilidad en el tiempo y el predominio genera-
lizado entre la diversidad vegetal terrestre, desde sus
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inicios hasta la actualidad, de esta simbiosis ha sido
defendida por Kiers & Van der Heijden (2006). Justi-
fican la persistencia de la cooperación evolutiva en di-
cha simbiosis, basándose en cuatro conceptos: a) la
capacidad adaptativa de su estructura espacial y trans-
misión pseudovertical; b) la excelencia del intercam-
bio nutricional (carbono/mineral) entre ambos sim-
bióntes; c) la capacidad selectiva de los “socios” más
cooperativos en diferentes ambientes, y d) las posibi-
lidades de recompensa o sanción entre los “socios”
respectivamente más o menos cooperativos. Estos
mecanismos de presión habrían permitido la selec-
ción genética de los simbiontes mejor adaptados en
cada momento a las cambiantes condiciones ecológi-
cas a lo largo del tiempo. 
Diversificación y tipos actuales 
de micorrizas
La revolución del Cretácico: 
el origen de las ectomicorrizas 
El Cretácico (146-65 Ma) es el periodo de expansión
y diversificación de las angiospermas. Concretamente,
es en el Cretácico Superior, hace tan sólo 84-65 Ma,
cuando parecen haber surgido la mayoría de las fami-
lias de plantas con flores actuales (Wing & Boucher,
1998). En este periodo, según Willis & McElwain
(2002) podrían reconocerse hasta seis tipos de biomas
globales (Carrión, 2003): bosque polar, bioma templa-
do-cálido, bioma de lluvias de invierno, bioma de de-
siertos subtropicales, bosque paratropical y bioma de
pluviselvas tropicales, que nos permiten comprender la
distribución de la vegetación en dicho tiempo. 
El fósil más antiguo de angiosperma, Archaefructus
liaoningensis, hasta ahora registrado está datado en
unos 125 Ma (Sun & al., 2002; Ji & al., 2004); sin em-
bargo, el origen del grupo debió de ser anterior, es-
timándose hacia el Cretácico Inferior (Carrión, 2003),
hace unos 140 Ma, o incluso anterior. En cualquier
caso, su radiación resultó tremendamente rápida,
pues en menos de 100 Ma alcanzaron un predominio
ecológico generalizado en todo el planeta.
Su éxito, sin duda, se debe a su mejor adaptación a
los ambientes terrestres, fundamentalmente por la
evolución de los órganos de reproducción y, en gene-
ral, del cormo en su parte aérea, pero también por la
evolución en los sistemas radicales. Brundrett (2002)
sugiere la evolución de las raíces a partir de los tallos
subterráneos (rizomas) de las primitivas plantas te-
rrestres; plantea una sencilla serie evolutiva, iniciada
en las raíces dicotómicas de Selaginella, continuada en
raíces con ramificación más organizada y presencia de
célula apical de los equisetos, seguida por las raíces de
Las micorrizas: una relación planta-hongo
gimnospermas con capas de células indiferenciadas y
culminada con las de las angiospermas, que presentan
capas celulares y ramificación más organizadas. Esta
simplista secuencia ilustra, sin embargo, la progresiva
necesidad de incrementar la superficie absortiva de
nutrientes del suelo, en paralelo con el aumento de la
superficie fotosintética, y la también necesaria ten-
dencia de protección mediante una mayor organiza-
ción anatómica, con distintas capas celulares bien di-
ferenciadas que protegen el sistema vascular, especia-
lizado en el transporte de nutrientes. Las raíces se
alargan, se ensanchan, se ramifican con mayor eficacia
y se protegen anatómicamente mediante la especiali-
zación de las células y, químicamente, con la suberina. 
Las angiospermas primitivas mantienen la estrategia
trófica de la micorriza arbuscular, como había ocurri-
do desde el inicio del proceso de terrestrialización con
todos los grupos vegetales aparecidos hasta el Cretáci-
co. De hecho, la gran mayoría de las plantas con flores,
especialmente las de los trópicos, mantienen dicho
mutualismo hoy en día. Las gimnospermas de inicio
del periodo son igualmente simbiontes con los Glome-
romycota formadores de la micorriza arbuscular. Sin
embargo, a lo largo del periodo, en los biomas de cli-
mas más exigentes, con mayores oscilaciones climáti-
cas de temperatura y precipitaciones (disponibilidad
de agua en suelo), surgen elementos, principalmente
arbóreos, de la vegetación (tanto en angiospermas
como en gimnospermas), con innovadoras estructuras
radicales que les aseguran un éxito adaptativo en tales
ecosistemas. Sus sistemas radicales incorporan un no-
vedoso tipo de raíz, secundaria y con crecimiento limi-
tado, que podrá ser colonizada por hongos que se es-
pecilizarán en el intercambio de nutrientes con las
plantas que los acoge. Son las ectomicorrizas. 
Algunos autores (Pirozynski, 1980; Cairney, 2000)
estiman que el origen de las ectomicorrizas fue hace
unos 200 Ma, a mediados del Mesozoico, coincidien-
do con la aparición de sus plantas hospedantes. Las
pináceas debieron de surgir a finales del Triásico y con
toda seguridad en el Jurásico, pero será el Cretácico el
periodo de su diversificación (Malloch & al., 1980).
Concretamente, el género Pinus pudo haberse origi-
nado entre el Jurásico y el Cretácico Inferior, mientras
que otros géneros de las actuales pináceas habrían di-
vergido de sus predecesores hacia el Cretácico Su-
perior e incluso en el Terciario, según plantea Nan
(1995), quien además establece las posibles rutas de
expansión biogeográfica de las actuales pináceas. Pa-
ralelamente, las más importantes familias de angios-
permas ectomicorrícicas (Fagáceas, Salicáceas, Be-
tuláceas) tuvieron también su origen durante el Cretá-
cico (Malloch & al., 1980; Ding, 1995; Li, 1996). Mo-
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yersoen (2006) sugiere el origen gondwanalandiano
de las Dipterocarpáceas, primitiva familia de angios-
permas de distribución tropical, de hace unos 135 Ma.
Otras familias de plantas con flores, como Rosáceas,
Mirtáceas, Fabáceas, Euforbiáceas y Poligonáceas,
que mayoritariamente presentan micorrizas arbuscu-
lares, tienen representantes con micorrizas ectotrófi-
cas (Brundrett, 2002; Pérez-Moreno & Read, 2004;
Wang & Qiu, 2006); incluso pueden compartir si-
multáneamente ambos tipos de micorrizas, como ocu-
rre en los actuales Eucalyptus y Populus. También al-
gunas gimnospermas pueden tener esta dual capa -
cidad mutualística, como demostraron Cazares &
Smith (1996) con Tsuga heterophylla y Pseudotsuga
men ziesii. En definitiva, la aparición de las ectomico-
rrizas parece obedecer a la necesidad de adaptación a
ambientes inhóspitos por parte de diferentes grupos
vegetales arbóreos con gran desarrollo aéreo y, por
tanto, con elevados requerimientos nutricionales, cu-
yos sistemas radicales habrían ido evolucionando ha-
cia formas jerárquicamente bien ramificadas. 
Los Glomeromycota, especializados en colonizar y
establecer el mutualismo arbuscular en partes jóvenes
de raíces primarias o secundarias, pero de crecimien-
to ilimitado, no intervienen en este tipo de nueva sim-
biosis. Así pues, serán algunos hongos septados, prin-
cipalmente Basidiomycota, ya presentes en el Cretáci-
co hace más de 130 Ma (Berbee & Taylor, 1993), cuyo
hábito alimenticio era fundamentalmente saprofítico,
los que mayoritariamente consoliden el mutualismo
ectomicorrícico. En menor medida, algunos grupos
de Ascomycota, probablemente de los más recientes
(ciertos Pezizales, sobre todo hipogeos), también se
incorporan a este tipo de simbiosis. Muchos otros As-
comycota, recordamos, habrían evolucionado parale-
lamente con la simbiosis liquénica, aunque su versati-
lidad nutricional ya sería mucho más amplia en este
periodo (patógenos de artrópodos, nematófagos,
etc.), según demuestran Sung & al. (2008) y Schmidt
& al. (2007), respectivamente. Por último, sólo de ma-
nera testimonial, los Endogonales hipogeos, dentro de
los Zygomycota, serán capaces de establecer esta sim-
biosis ectotrófica. 
Así pues, parece que los primeros hongos formado-
res de ectomicorrizas fueron basidiomicetos saprófi-
tos que se adaptaron a la forma de vida simbiótica;
aunque ésta dirección evolutiva (saprófito-micorríci-
co) ha debido de ser reversible repetidas veces a lo 
largo del tiempo, como argumentan Hibbett & al.
(2000). La disparidad filogenética de los hospedantes
ectotróficos evidencia una aparición repetida de la
simbiosis, lo que sugiere la naturaleza oportunista 
de la respuesta colectiva de ambos simbiontes, planta
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y hongo, a los cambios ambientales (Wang & Qiu,
2006). 
A pesar de que los primeros fósiles bien conservados
de ectomicorrizas (pino × Rhizopogon o Suillus) están
datados de hace sólo unos 50 Ma, en el Eoceno Medio
(LePage & al., 1997), el origen de las mismas debió de
ocurrir muy anteriormente, en el Cretácico, hace al me-
nos unos 130 Ma, y de forma independiente y repetida,
como ya hemos mencionado y argumentan Bruns &
Shefferson (2004), con la aparición de las plantas hos-
pedantes. Su desarrollo obedeció probablemente a un
proceso adaptativo de colonización de ambientes po-
bres en nutrientes, edáfica y climáticamente inestables,
como hemos indicado anteriormente.
Una variante de las ectomicorrizas son las denomi-
nadas “ectendomicorrizas” (E-strain), descritas en pi-
nos y formadas por Ascomycota, como Peziza, Geopy-
xis, Ascobolus, entre otros géneros próximos (Honru-
bia & al., 1997), que a diferencia de las anteriores no
forman la típica envoltura del manto alrededor de la
raíz afectada y, sin embargo, sus hifas penetran en el in-
terior de las células corticales. Las ectendomicorrizas
adquieren especial significado ecológico en situaciones
de estrés abiótico, como incendios, prolongados perio-
dos de sequía o inundación, contaminación atmosféri-
ca o edáfica, etc. (Torres & Honrubia, 1997; Díaz & al.,
1996; Honrubia & Díaz, 1996). Representan una alter-
nativa trófica oportunista para estos grupos fúngicos,
frente al debilitamiento de las poblaciones de los hon-
gos ectomicorrícicos, fundamentalmente Basidiomyco-
tina, que habitualmente ocupan el espacio de estas raí-
ces secundarias de crecimiento limitado. 
El final del Cretácico y tránsito al Terciario, hace
unos 65 Ma, se caracteriza por un nuevo episodio de
extinción masiva global, conocido como K/T, que
concluyó con la desaparición, entre otros, de los gran-
des saurios. Al margen de las posibles causas de la ex-
tinción, la situación resultante fue el dramático incre-
mento de sustratos disponibles para hongos saprófi-
tos, que vieron favorecida su actividad por el aumen-
to de la humedad y reducción de la insolación, debida
al aumento de la contaminación atmosférica (Vajda &
al., 2001; Vajda & McLoughlin, 2004). Esta dominan-
cia de saprófitos debió de ser pasajera, entendiendo
que el restablecimiento de las poblaciones de pteridó-
fitos-gimnospermas y, por supuesto, de las angiosper-
mas debió ser rápido. En estos momentos, las princi-
pales estrategias tróficas (micorrizas arbusculares y
ectomicorrizas) de las plantas ya estaban desarrolla-
das. La mayor adaptabilidad de las plantas con flores
a las nuevas condiciones les permite su rápido domi-
nio ecológico desde el inicio del Terciario, que ha per-
durado hasta nuestros días.
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De los cambios del Terciario al Cuaternario: 
otros tipos de micorrizas actuales
El Terciario es el periodo en el que los continentes
adquieren su configuración actual; abarca desde los
65 a los 1,8 Ma de antigüedad y es uno de los más cá-
lidos de la historia de la Tierra, especialmente el Eo -
ceno (54-37 Ma). 
Esta peculiaridad condicionará nuevos ecosistemas
más exigentes, que permiten el desarrollo y expansión
de la vegetación esclerófila y xerofítica, frente al decli-
ve de los bosques. En este contexto, y habida cuenta
de la precedente primacía de hongos saprófitos, con-
secuencia de la última extinción masiva, se abrirán
nuevas alternativas tróficas para los sistemas radicales
de los nuevos grupos vegetales formados. Evidente-
mente, la mayoría de los vegetales mantendrán su con-
dición de micorriza arbuscular, mientras que piná -
ceas, fagáceas, etc., harán lo propio con las ectomico-
rrizas. Sin embargo, familias como Ericáceas, Cistá -
ceas y Orquidáceas explorarán nuevos mutualismos
con Ascomycota y Basidiomycota; mientras que Que-
nopodiáceas, Ciperáceas y Brasicáceas, principalmen-
te, determinarán estrategias tróficas independientes
de las micorrizas.
Las Ericáceas parecen tener su origen en el tempra-
no Terciario (Lewis, 1987). Géneros como Arctos-
taphylos, Calluna, Erica, Rhododendron, Vaccinum,
Epacris y Astroloma (Cairney & Ashford, 2002; Wang
& Qiu, 2006) entre otros, han desarrollado un parti-
cular tipo de micorriza “ericoide” (Smith & Read,
2008) con Rhizoscyphus (Hymenoscyphus) ericae, cuya
capacidad de formar simbiosis con hepáticas (Pressel
& al., 2008) y ectomicorrizas con angiospermas y gim-
nospermas (Vrälstad & al., 2002) ha sido demostrada.
Recientemente, se ha constatado la asociación mi-
corrícica de distintos géneros y especies de Ericáceas,
incluidos los madroños (Arbutus), con Sebacinales
(Basidiomycota). Estos hongos presentan una gran
amplitud de hospedantes con los que establecen sim-
biosis diferentes intra o intercelulares (Selosse & al.,
2007). Por su parte, los madroños también han ela bo -
rado su particular micorriza, “arbutoide”, con otros
numerosos Basidiomycota (Massicotte & al., 1993;
Na varro & al., 2009) que, a su vez, se asocian con 
diferentes plantas ectomicorrícicas, comunes en sus
propios ecosistemas. Finalmente, otros tres géneros
aclorofílicos de la familia, Monotropa, Pterospora y
Sarcodes, forman su peculiar simbiosis “micorrícica”
con Basidiomycota, como Boletus, Rhizopogon y Gau-
tieria, habituales hongos ectomicorrícicos en nuestros
bosques (Bidartondo & Bruns, 2005; Smith & Read,
2008). 
Las micorrizas: una relación planta-hongo
Las orquídeas probablemente se originaron con
anterioridad a las ericáceas, durante el Eoceno, hace
unos 54 Ma (Arditti, 1977); todas ellas son micohete-
rotróficas en alguna fase de su ciclo biológico, for-
mando un tipo particular de simbiosis “micorriza or-
quidioide” con Basidiomycota, como Ceratobasidium
(Rhizoctonia), Sebacina, Tulasnella y Russula. Las de
orquídeas y otras plantas aclorofílicas hay que enten-
derlas como simbiosis en sentido amplio y no como
un mutualismo propiamente dicho, pues la nutrición
carbonada de la planta (además de la mineral) se pro-
duce desde el hongo hacia la planta (Brundrett, 2004,
2008). Los mecanismos de atracción de ésta hacia el
hongo siguen siendo una interrogante (Smith & Read,
2008), lo que evidencia la necesidad de profundizar
en el conocimiento de esta singular simbiosis.
Las Cistáceas son una pequeña familia de plantas
(unos 175 táxones; Mabberly, 1997), de distribución
mayoritariamente holártica, muchos de cuyos miem-
bros tienen un papel importante en la vegetación xéri-
ca mediterránea del “Viejo Mundo” (Ellul & al., 2002).
Los registros polínicos más antiguos de las Cistáceas
están datados en el Mioceno Inferior (Konzalova,
1967), aunque estos datos deben ser tomados con cau-
tela, como indican Guzmán & Vargas (2005), quienes
postulan la divergencia del género Cistus en unos 8-7
Ma. En cualquier caso, junto a las Ericáceas, es una de
las familias más importantes en el mantenimiento de
nuestros ecosistemas mediterráneos actuales. La versa-
tilidad nutricional es alta, habiéndose constatado nu-
merosos simbiontes fúngicos (Giovannetti & Fontana,
1982; Comandini & al., 2006), que a su vez forman ec-
tomicorrizas con muchas otras especies de plantas. Sin-
gular atención merece la relación dual entre Helianthe-
mum spp. y Terfezia spp. (micorriza “heliantemoide”)
que puede variar morfoanatómicamente en función de
la disponibilidad de nutrientes (Gutiérrez & al., 2003;
Honrubia & al., 2007; Morte & al., 2008). 
Finalmente, las Quenopodiáceas, cuyo origen se
pudo remontar al Cretácico (Zhu, 1995), y las Crucí-
feras, mucho más recientes, problablemente origina-
das en el Cuaternario (Koch & Mummenhof, 2006),
junto con Proteáceas y Ciperáceas, se independiza-
ron de la micotrofía para asegurar su nutrición hi-
dromineral, a través de una decidida apuesta por el
desarrollo de raíces finas, no suberizadas, con nume-
rosos pelos radicales. Sobre todo han desarrollado
mecanismos para modificar el pH de la rizosfera, a 
fin de incrementar la disponibilidad de nutrientes y
evitar la colonización de Glomeromycota, acumulan-
do alcaloides y glucosinolatos cianogénicos (Brun-
drett, 2002). 
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Conclusiones
Las micorrizas arbusculares, formadas por los Glo-
meromycota, fueron las primeras asociaciones mu-
tualísticas que surgieron entre las primitivas plantas y
hongos que emprendieron el proceso de terrestrializa-
ción, hace más de 460 Ma. Los mecanismos molecula-
res y celulares que controlan la instalación, presencia
y desarrollo del hongo (intra o intercelular) en las raí-
ces de las plantas debieron de quedar definidos ya en-
tonces en los genomas haploides de los pioneros vege-
tales y se han conservado hasta nuestros días en los es-
porófitos diploides de las actuales plantas. Los hon-
gos responsables de esta efectiva simbiosis apenas han
debido de evolucionar morfoanatómicamente, habida
cuenta de las semejanzas existentes entre las estructu-
ras reproductoras y vegetativas encontradas en el re-
gistro fósil y de las de los actuales Glomeromycota. Los
estudios moleculares en genómica y proteómica de es-
tos hongos, en paralelo con los derivados del registro
fósil, ayudan a comprender mejor el complejo y difi-
cultoso proceso de terrestrialización.
Evolutivamente, las ectomicorrizas se originaron de
manera independiente de las arbusculares. Probable-
mente surgieron repetidas veces, en tiempo y espacio,
como alternativa adaptativa de diversos grupos vegeta-
les arbóreos a nuevas exigencias ecológicas. En tales
ambientes, presumiblemente con predominio de Basi-
diomycota (aunque también con Ascomycota) adapta-
dos a hábitos saprofíticos pero capacitados de elevada
versatilidad trófica, dichas plantas diseñaron un nove-
doso tipo de raíz (secundaria y de crecimiento limitado)
que serviría de base estructural para el desarrollo de la
nueva simbiosis mutualista. Una variante de ésta, con
especialización de algunos Ascomycota, constituyen las
denominadas ectendomicorrizas tipo E-strain.
Después del último episodio de extinción masiva,
en el tránsito del Cretácico al Terciario (K/T), coinci-
diendo con la diversificación y expansión definitiva de
las plantas con flores, algunas de sus familias desarro-
llan particulares mutualismos con hongos previamen-
te especializados en otros tipos de simbiosis. Son los
casos de las micorrizas ericoides de ericas, gayubas,
arándanos, con Ascomycota; las micorrizas arbutoides
de madroños, con Basidiomycota; las ectomicorrizas
de jaras y las micorrizas heliantemoides de jarillas, con
Asco y Basidiomycota indistintamente, y por supuesto,
las micorrizas, en un sentido amplio, de las plantas
aclorofílicas, como Monotropa (micorriza monotro-
poide), incluso las orquídeas (micorriza orquidioide)
establecidas respectivamente también con Ascomyco-
ta y Basidiomycota que, a su vez, están asociados trófi-
camente a otros hospedantes. 
Todas estas interacciones nos revelan las profundas
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interrelaciones existentes en los sistemas edáficos, el
dinamismo y la capacidad adaptativa de plantas y
hongos, la red nutricional que constituyen los mice-
lios de los hongos micorrícicos y que son la base del
funcionamiento de los ecosistemas (Honrubia & al.,
2002; Pérez-Moreno & Read, 2004).
Ajenas a estas interacciones, han evolucionado re-
cientemente otras familias, como Quenopodiáceas, Ci-
peráceas y, sobre todo, Brasicáceas, cuyos sistemas ra-
dicales se han independizado de la micotrofia generali-
zada en el resto de las plantas actuales y todas las que las
han precedido desde los inicios de la colonización te-
rrestre. 
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